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RESUMEN

La concha de los Moluscos proporciona una importante cantidad de informacion tanto
taxondmica como adaptativa. Sin embargo, su morfogénesis es algo que ha sido
negligido por los neontélogos; es uno de los aspectos del desarrollo y éste, como tal,
presenta constricciones que limitan el potencial adaptativo de cualquier estructura
biolégica: la concha, en este caso. Esta forma de ver las cosas esta de acuerdo con la
metodologia conocida como morfologia construccional, adoptada por humerosos pa-
leontdlogos con muy buenos resultados. Los materiales de la concha y el proceso de
acrecion condicionan su forma final y las relaciones del animal con la misma. Muchos
aspectos de la forma de la concha son producto de la del manto subyacente, que se
comporta como una estructura hinchada por un fluido (pneu). Se sugiere, sin embargo,
que ciertos tipos de ornamentacion pueden tener explicaciones alternativas; también se
aportan algunas ideas acerca del proceso de regeneracion de la concha, cuya morfogé-
nesis, através del mismo, parece estar fuertemente canalizada. Asimismo, seavanzauna
modificacion del modelo de Raup, que introduce la posibilidad de crecimiento alométri-
co como algo comun. El trabajo trata el tema de la modelizacion de diversos aspectos de
la concha de los moluscos. Al final, se da una vision de los aspectos adaptativos de la
concha de los bivalvos, gasterépodos y cefalépodos.

ABSTRACT

The shell of molluscs supplies an important amount of taxonomic and adaptive
information. However, its morphogenesis is a feature neglected in neontological studies;
this is a handicap in order to understand the taxonomic and adaptive value of shell
characters. Morphogenesis is a developmental process; development has constraints
and they limit adaptive potential. Such a conception is linked to constructional morpho-
logy, an approach to morphologic analysis that has been mainly adopted by paleontolo-
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gists with fruitful results. The mollusc shell is constructed by an accretionary process
with conchioline, aragonite and/or calcite. This shell can be straight or coiled, but
accretion and shell materials pose strong conditions to the final form as well as to the
relationship between the animal and the shell. Actual theories consider the mantle as a
pneu and patterns of shell sculpture are seen as a consequence of this character;
nevertheless, | suggest that some sculpture patterns may be produced by local dilatation
of mantle cells, like vertebrate placodes. Regeneration is also considered; in some cases,
apart ofthe shelland mantle can be removed by predator injury. Then, older differentiated
parts of mantle come to the broken shell border and produce a new shell according to the
pattern recorded in this sector of epithelium. Modeling is an interesting procedure to
investigate both morphogenesis and adaptive features of molluscs shells. | expose a
short revision about theoretical morphology of coiled shells and modeling of pattern
formation. A modification of the classical Raup model of coiled shells regarding allometry
is proposed. A last section is devoted to the adaptive factor; | consider some adaptive

features in Bivalvia, Gastropoda and Cephalopoda.

INTRODUCCION

Una de las fuentes basicas para acceder a la
comprension de los Moluscos es su concha; ellaha
sido el clemento fundamental de la taxonomia
malacolégica, yaque la gran mayoria de miembros
del filum la posecn, aunque existen algunas excep-
ciones, como puede ser el caso del pulpo y el de los
Aplacophora. Cierto que atualmente s¢ atiende
también a los tejidos, 6rganos y aparatos del ani-
mal que la segrega, pero las corrclaciones organi-
cas entre la concha y el organismo son lo suficien-
temente importantes en gencral —salvo casos como
el de los Pulmonata— como para suministrar los
datos suficientes en la identificacién de las espe-
cies. La posesion de una concha que permite, en
multitud de ocasiones, una identificacién taxond-
mica precisa, es muy importante para establecer la
historia del grupo con detalle; es decir, a partir de
sus fosiles.

Sin embargo, la concha de los Moluscos tiende
arcflejar en su geometria y en sus estructuras las
funciones que realiza para el animal, ya que forma
y funcion estin estrechamente relacionadas. La
comprension de la concha de los Moluscos ¢s ca-
pital para conocer la historia del grupo desde el
punto de vista de sus adaptaciones (por lo menos,
aquéllas relacionadas con la concha) y, por tanto,
de su paleoautoecologia. En los Bivalvos, de unos
afios ac4, se ha acumulado abundante informacion
acerca del significado funcional de los diversos
aspectos de sus conchas, y dicha informacién
procede del campo de los paleontdlogos (STAN-
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LEY, 1988). Los Cefalépodos han producido re-
cientemente una buena masa de literatura, sobre
todo a fin de poder comprender ese grupo extinto
tan diversificado en los mares, desde el Devénico
hasta el final del Cretécico, que fueron los ammo-
nites. Con los Gaster6podos, en cambio, estamos
enlos albores de su comprension funcional, yaque
muchas de las caracteristicas de sus conchas no
estan directamente relacionadas con el sustrato,
como si es el caso de los Bivalvos (STANLEY,
op.cit.).

Ahora bien, 1a concha de los Moluscos constitu-
ye una buena ocasién para ejemplificar que no
todos los rasgos morfolégicos son necesariamen-
te adaptativos ni que tampoco existe una maleabi-
lidad morfolGgica infinita que, por seleccién natu-
ral, pueda ser guiada, en cada caso, hacia los
Sptimos adaplativos; esto quiere decir que la con-
cha de los Moluscos, como cualquier otra estruc-
tura integrada en un organismo, estd sometida a
constricciones histéricas, de las cuales, las im-
puestas por el desarrollo representan un caso par-
ticular. Ello nos lleva a ver la concha como el
resultado de un proceso morfogenético; algunas
de las caracteristicas de aquélla pueden ayudarnos
a inferirlo; en el caso de muchos Moluscos extin-
guidos, de cuya existencia solamente tenemos
evidencia por sus fésiles, dichos rasgos son la
tinica gufa que poscemos para interpretar la mor-
fogénesis de la concha.

Lo que acabamos de decir equivale a pasar de
una concepcién estrictamente funcional de la for-
ma, a la caracterizada por el paleontélogo alemén
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Adolph SEILACHER (1970) bajo el nombre de
Morfologia construccional. El temaa trataren este
trabajo va a ser, pues, la relacién de 1a concha con
¢l animal y los mecanismos morfogenéticos gene-
rales que la originan; una vez establecido esto,
pasaremos a interpretar qué papel realiza para el
animal desde un punto de vista de sus relaciones
con el medio. Si consigo con ello que el campo de
la sistemdtica de los Moluscos avance hacia algo
mas que un mero etiquetado y que aquellos mala-
c6logos que atienden basicamente a la concha, se
interesen, como bidlogos que son, por laciencia de
la forma y la teorfa evolutiva, creo que habré
conseguido lo que con ello me proponia.

RESULTADOS Y DISCUSION
El problema de 1a adaptacion

Una primera cuestion a tratar en este contexto es
la siguiente: ;Qué cs la adaptacién?. Reciente-
mente han habido numerosas discusiones al res-
pecto (¢f. KRIMBAS, 1984). En otra parte apunté
(DE RENZI, 1989) que una adaptacién morfoldgi-
ca es la relacién que existe entre una estructura
morfolégica concreta —espinas, forma alargada,
etc.— y una caracteristica determinada del am-
biente. Las adaptaciones son ¢l resultado de la
accion de la seleccidn natural sobre las caracteris-
ticas morfoldgicas variables y hereditarias de los
organismos en las poblaciones. Por ejemplo, un
bivalvo cuya concha posea una forma alargada y
estrecha tenderd a deslizarse suavemente a través
de la arena o el barro, cosa que no le resultaré facil
en absoluto a un bivalvo de concha globosa; la
estructura habria que calificarla de adaptativa si
tal cardcter presenta variacion hereditaria. En vir-
tud de tal relacion, ¢l modo de actuar de una
estructura adaptativa dara lugar al cumplimiento
de la funcién.

Es obvio que tal relacién le proporciona al
organismo ventajas: hay estructuras cuya funcién
tiene que ver con la nutricién, con el camuflaje,
etc. Si analizamos qué hay en comidn en una
correcta ejecucion de dichas funciones, llegare-
mos a la conclusién que ello permite, en general,
que el organismo sobreviva. Por esto mismo, se
dice que la adaptacién contribuye a la eficacia
biolégica; sin embargo, decir que eficacia biol6gi-
ca es sinénimo de adaptacion, como ha defendido

KRIMBAS (1984), no es cierto. No obstante, el
concepto de adaptacién es un caso particular de
otro mas amplio: ¢l de aptacion, que incluye
también otros aspectos cuyo efecto -funcion, no-
favorece de un modo u otro al organismo, pero que
no son producidos por accién de la seleccion
natural; son los conocidos bajo el nombre de
exaptaciones, que mas adclante tendremos oca-
sién de c¢jemplificar con los Moluscos. Los que
estén interesados en estos conceptos de morfolo-
gia evolutiva, pueden consultar el trabajo en que
fueron acufiados (GOULD & VRBA, 1982) y, tam-
bién, ¢f. DE RENZI (1986, apartado 2.3) y DE
RENZI (1989, apartados 2.2 y 2.3).

Hasta aqui, el planteamiento efectuado no ha
afirmado ni una infinita variabilidad morfoldgica
ni tampoco la necesidad de que cualquier rasgo
morfoldgico haya de ser adaptativo; la morfologia
esuna de las categorias del fenotipo, como pueden
serlo las caracteristicas bioquimicas o el compor-
tamiento; por lo tanto, es inieresante que hagamos
una breve incursién en este terreno.

El fenotipo, los genes y los procesos morfogené-
ticos

El fenotipo estd parcialmente regido por los
gencs; sin embargo, aunque estos son necesarios
para su produccién, no son suficicntes para dar
razén de la misma y se dice que nos movemos en
un terreno de acciones epigenéticas, que es lo que
constituye el desarrollo. El desarrollo de un rasgo
fenotipico estd sometido a la accién de dos grupos
de factores: internos (los componcntes genéticos
asociados, entre otros) y externos (cl ambiente).

Ambos grupos de factores, al variar entre ciertas
condiciones limite, pueden dar como resnltado
una variabilidad fenotipica continua que, en el
caso de factores internos de caricter genético, sera
hereditaria. Este ultimo caso es ¢l mas interesante
desde el punto de vista neodarwinista estricto, ya
que ascgura la presencia de grupos de organismos
con rasgos fenotipicos de variabilidad continua y
transmisible hereditariamente. Esto representaria
el escenario ideal de accidn del proceso de selec-
cién natural, dirigiendo la poblacién hacia estruc-
turas cada vez mas adaptativas; sinembargo, como
ya se dijo mds arriba, hay unas condiciones limite,
de las cuales existe evidencia empirica (¢f. AL-
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BERCH, 1980), por las que la variabilidad fenotipi-
ca queda restringida, aunque la variabilidad gené-
tica pueda ir acamuldndosc de manera continuada.

Hay otro tipo de variabilidad, que tendremos
ocasion de tratar mas adelantc —Ilas esculturas y
patrones dc color divaricados en Moluscos—
producida por variaciones en ¢l sistema cpigencti-
co, que sin embargo sus portadores no transmiten,
en forma de factores hereditarios, a su descenden-
cia; estos casos pueden tencr que ver con las
exaptaciones antes mencionadas —si dan lugar a
efectos— y, desde lucgo, no sc trata de respuestas
ecofenotipicas, sino de fendmenos causados por
sensibilidad a las variaciones de las condiciones
iniciales en el proceso de desarrollo del rasgo o
rasgos fenotipicos, cuestiones que entran ya en cl
contexto mas general de la teoria del caos (cf.
SEILACHER, in litt.); esto quicre decir que si el
proceso morfogenético sc expresa mediante una
ecuacion diferencial o un sistema de ecuaciones
diferenciales, pequefios cambios en las condicio-
nes iniciales conduciran a resultados impredeci-
bles. Es obvio que si tales exaptaciones son varia-
bles y proporcionan a sus portadores efectos dife-
renciales, los mds ventajosos tenderdn aser triados
hasta la edad reproductora, pero ello no implicard
ningin tipo de segregacion diferencial de varian-
tes de una generacién a otra, ya que cualquiera de
los organismos estd en condiciones de volver a
repetir tal fenotipo. Por otra parte, la adaptacion se
consigue por ¢l uso a posteriori de una cstructura
y la seleccion de la variabilidad hercditaria inhe-
rente a la variacion fenotipica de 1a misma.

Si bien hemos hablado hasta ahora de variacion
fenotipica continua y con base hereditaria dentro
de ciertas condiciones limite, ;qué ocurrc cuando
se traspasan dichas fronteras?. Los factores gené-
ticos se acumulan de un modo continuo; sin em-
bargo, los resultados fenotipicos serdan disconti-
nuos. El sistema en desarrollo ¢s un sistema fisico-
quimico con fuertes interacciones cibernéticas; la
teoria de sistemas prevé un nimero discreto de
estados finales estables, scparados por disconti-
nuidades; esto es lo que ya puso cn cvidencia
WADDINGTON (1957) —en la época premolecu-
lar— y recientemente ALBERCH (1982). Por los
mismos motivos, un cambio ambiental puede lle-
var a respuestas fenotipicas discontinuas, que
pueden coincidir con los efectos de cicrtas muta-
ciones (fenocopias).
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La concha de los Moluscos: morfogénesis y
materiales

Laconcha de un Moluscono s un tejido vivoen
cl sentido en que lo puede ser otra cstructura
animal mineralizada, como es el hucso; en su
interior, pues, no hay células especializadas ni
ricgo de fluido hematico. La concha, no obstante,
es scgregada por un epitelio, el manto, y su cons-
truccidn constituye un tipico proceso de desarro-
llo, que suele comportar diferenciaciones estruc-
turales y aumento de tamafio con pocas reabsor-
ciones.

Estamos, pues, ante un tipico proceso morfoge-
nélico; un proceso de este tipo tiene leyes internas
que lo constrifien; es decir, existen interacciones
matcriales que obedecen a leyes fisicas y quimi-
cas, yelloimpone restricciones a los fenémenos de
diferenciacion celular en el tejido secretor, que
incide directamente en el proceso de biominerali-
zacion, responsable de la produccién de la concha,
y en las caracteristicas espaciales de aquélla. Esto
ultimo merece un comentario: como tendremos
ocasion de ver, las conchas presentan gcometrias
exquisitas, que mas de una vez han hecho concebir
los animales como arquitectos; obviamente, esto
no es asf; ¢s, simplemente, que las interacciones
malteriales se traducen en estructuras gcométricas,
y la fisica presenta multitud de ejemplos simplisi-
mos: ¢l que mds, el arco parabdlico perfecto que
describe una piedra arrojada cn una direccion que
forme un dngulo distinto de 90° respecto de la
horizontal. Es decir, lo dnico quc hay e¢s una
disposicién inicial que desencadena cl proceso a
través de algunas vias de preferencia o paso obli-
gado a causa dc las leyes fisico-quimicas.

El proceso de mineralizacién de laconcha de un
Molusco es extracelular, a diferencia dc las placas
del caparazén de un Equinodermo, cuya forma-
cion es intracelular (ver figuras 1A y 1C). Los
minerales se disponen en unidades cristalinas muy
pequeiias, cuya resolucion neta sélo se suele con-
seguir mediante ¢l microscopio electrénico de
barrido. Tales minerales son dos polimorfos del
carbonato cdlcico: aragonito y/o calcita de bajo
contenido en magnesio. En los Bivalvos pueden
haber conchas formadas por una sola de estas dos
especies minerales, o bicn, conchas bimineralicas.
Las conchas de los Gasterépodos son o aragoniti-
cas o biminerdlicas, pero nunca calciticas. Por
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ultimo, en los Cefalépodos, 1o normal es que sean triz organica de conquiolina, que es un material
aragoniticas; hay formas raras constituidas exclu- proteico, a diferencia de la quitina, que es un
sivamente por calcila magnesiana. No obstante, hidrato de carbono.

los cristales mincrales estdn trabados por una ma-
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Fig. 1. A. Esquema de las relaciones entre manto, concha y peristraco en laregién marginal del bivalvo Anodonta,
segin TAYLOR, KENNEDY y HALL in POJETA et al. (1987). B. Tipos de células paleales y caracteristicas
microestructurales de laconcha enrelacién con ellas en Mercenaria mercenaria; el tipo (1) estd enla zonamarginal,
mientras que el (2) es propio de 1a zona central, ambas separadas por la linea paleal; obsérvese que la micrografia
electrénica (3) presenta un aspecto més ordenado que 1a (4) (de CRENSHAW, 1980). C. El manto como secretor de
la concha; ¢, concha; eep, cavidad extrapaleal, eem, epitelio externo del manto (de CRENSHAW, 1980). D. Algunas
microestructuras de las conchas de los moluscos: a)nécar; b) foliar; c) lamelar cruzada; d) prismatica y e) prismética
esferulitica; a), c), d) y e) son propias del filum (de ALEXANDER, 1990).
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Los matcriales mineral y organico forman una
trama o arquitectura, altamente ordenada, en gene-
ral, que constituye lo que denominamos la micro-
estructura de la pared de la concha; todo lo dicho
parece sugerir una multitd de nuevas interaccio-
nes de caracter fisico-quimico, junto con las celu-
lares antes mencionadas. Veamos algunas ideas
actuales al respecto. De acuerdo con CRENSHAW
(1980), la concha actia como reserva alcalina
(algo parecido ocurrid, en principio, con el esque-
leto de los vertebrados, que funcionaba como
reserva de i6n fosfato y, de acuerdo con GOULD &
VRBA (1982), el mecanismo metabélico para pro-
ducir tejido 6sco se habria de interpretar como una
cxaplacién para el sostén inicialmente, y lo mismo
cabria decir de la concha de los moluscos como
estructura protectora; la evolucion posterior con-
virtié ambos tipos de cstructuras esqueléticas en
verdaderas adaptaciones, tanto para el sostén como
para la proteccion), que se disuelve en los periodos
de produccion 4cida anaerébica de los animales,
cosa esta ultima que podria explicar la formacidn
de lineas de crecimiento (figura 1A). Segiin
CRENSHAW (op.cit.), existiria una transferenciade
material a la superficie de la concha en crecimien-
to; como tendremos ocasion de ver inmediatamen-
te, el crecimiento tiene lugar por acrecion; es decir,
deposicion de materia mineral y orgdnica sobre
determinadas superficies de la concha anterior-
mente formada; en concreto, en la periferia de la
misma; una vez han sido transferidos dichos mate-
riales, cristales minerales y matriz orginica tien-
den adisponerse en una estructura altamente orga-
nizada.

Aqui hay que decir que la transferencia de mate-
rial a la concha en crecimiento se efectda a través
del fluido extrapaleal(figura 1C); éste ocupa el
espacio limitado por el epitelio externo del manto
y la superficie interna de la concha; cn animales
acudticos, el agua del medio puede acceder direc-
tamente a este dominio; ahora bicn, ¢l periostraco
actiia como una barrera hidréfoba que impide el
intercambio sin trabas del agua, sobre todo en
aquellos casos en que el periostraco estd completo
apartir del surco periostracal (figura 1A) (datos de
HUNT y GREGOIRE en CRENSHAW, 1980). Se han
postulado diversos procesos a fin de explicar la
formacion de los carbonatos cristalinos (ver DE
RENZI (1981) para una revision anterior); CRENS-
HAW (op. cit.) sefiala la posible accidn de la anhi-
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drasa carbonica para decantar el equilibrio en el
fluido extrapaleal hacia la deposicién de una fase
de carbonato cilcico en uno de sus polimorfos.
Ello parece basarse en que los inhibidores de la
anhidrasa carbdnica tienden, a su vez, a inhibir la
calcificacion.

La formacion de cristales minerales seiniciacon
el proceso de nucleacién cristalina, y de acuerdo
con CRENSHAW, toda teorfa de 1a formacién de la
concha en los Moluscos ha de dar razén de como
se produce el proceso de nucleacion, de la determi-
nacioén del polimorfo depositado, el control de la
orientacion de los cristales y la direccion del cre-
cimiento cristalino. Para unos, la matriz ¢s impor-
tante como base de nucleacidn cristalina, ya que
actuaria como sustrato activo del mismo por via
epitaxial (¢f. DE RENZI, 1981); para otros, existi-
rian compartimentos vacios de matriz orgdnica,
que serian los responsables de la regulacién del
crecimiento cristalino. No obstante, para su
momento, CRENSHAW (1980) afirmaba que ningu-
nade las dos hipétesis presentaba suficientes espe-
cificaciones como para poder plantear experien-
cias en orden a su verificacidn.

Por otra parte, en la concha existen dos tipos de
mairiz orgdnica: lainsoluble y la soluble; la prime-
ra tiene que ver mas con las propiedades mecani-
cas de la concha que con la biomineralizacién. Sin
embargo, la matriz soluble —que constituye una
parte importante de la matriz orgdnica— conticne
moléculas que ticnden a retener el ion Ca?; segin
esto, la frecuencia y distribucioén de los grupos
B-carboxilo darian las distancias entre los 4tomos
de calcio propias de las celdas fundamentales de la
calcita y del aragonito. Un dltimo aspecto intere-
sante a tener en cuentaes que los Moluscos presen-
tan varios tipos microestructurales y algunos de
ellos son exclusivos de los mismos; asi, el entre-
cruzadoo el nicar (figura 1D); un buen resumende
los tipos microestructurales de los Moluscos se
puede encontrar en CARTER (1980) y en WATABE
(1988).

La segunda parte del proceso morfogenético es
¢6mo se expande esta pared espacialmente. Ante-
riormente hablamos del proceso de acrecin; esto
determina la formacion de sucesivos incrementos
que la hacen crecer en extension y, en general, en
grosor. CRENSHAW (1980), basandose en eviden-
ciasempiricas de otros autores, distinguc entre dos
tipos de células del manto (figura 1B): las mas
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periféricas, prismatico alargadas, con muchas
mitocondrias y reticulo endoplasmatico y aparato
de Golgibiendiferenciados (figura 1B(1)),ylasde
la parte més central del manto, que pucden estar
separadas o no de las primeras por una linca de fi-
jacién de aquél a la concha (la linea paleal de los
bivalvos, por ejemplo), cuboidales, con menor
nimero de mitocondrias, asi como reticulo endo-
plasmatico y, sobre todo, aparato de Golgi, muy
poco desarrollados (figura 1B(2)). Ello muestra
unaimportante diferencia metabdlica, cuya activi-
dad es mayor en la zona marginal del manto, sobre
todo en lo que se refiere alarespiracién endégena.
Las células centrales y marginales son responsa-
bles del crecimiento en grosor, pero la naturaleza
de la disposicién microestructural scra diferente
segiin sean unas u otras (figuras 1B(3) y 1B(4),
respectivamente).

La acrecion va formando, en cada caso, un cono
recto o enrollado, tnico (conchas univalvas) o
doble (conchas bivalvas). El cono crece amplian-
do progresivamente su base y forrando su interior
con capas sucesivas; la acrecién se reconoce por
las lineas de crecimiento. El origen del cono hay
que buscarlo en una linea cerrada inicial, que es el
limite de la concha embrionaria; ésta seria un fino
casquete de material carbondtico-organico; este
casquete serfa revestido por nuevas capas de ma-
terial conchifero que, a su vez, sobresaldrian por
los bordes, avanzando mas alld de la linea cerrada
inicial; de este modo, la concha embrionaria se iria
engrosando y alargando, aunque al pasar a la fase
de teleoconcha pudieran haber discontinuidades y
se iniciara otra vez el proceso. Esto implica que
podemos conocer la historia entera del desarrollo
dela concha, ya que aunque existan fenémenos de
disolucién de pequefias cantidades de carbonato
(CRENSHAW, 1980), una gran parte del proceso
queda registrada en ella.

Morfologia construccional

Unamoderna version de lamorfologia cosntruc-
cional puede hallarse en SEILACHER (¢n litt.), que
considera los tres factores ya clasicos: histérico-
filogenético, adaptativo y fabricacional —este
iltimo incluye 1a forma material de ejecutar los
disefios basicos establecidos histéricamente—,
junto a un cuarto que constituiria lo que él denomi-
na el ambiente efectivo, considerado como el

conjunto dc factores ambientales que, para un
grupo particular de organismos y sus transforma-
ciones ontogenéticas y evolutivas, han sido reco-
nocidos e identificados como relevantes; incluiria
aspectos fisicos y biolégicos. En cuanto al factor
histdrico, deseo hacer un breve comentario: RAUP
(1972) introducia, junto alos tres factores iniciales
de SEILACHER (1970), un factor aleatorio; en él
incluia los aspectos de azar inherentes a la filoge-
nia, sobre todo el hecho de alcanzar un determina-
dopico adaptativo; es obvio,alaluzdelas actuales
discusiones, que si tales componentes estocésticos
van ligados a la filogenia, forman parte del factor
historico-filogenético y, como tales, sern fuente
de constricciones sobre la forma y la adaptacion.

SEILACHER (in litt.) ha propuesto cambiar su ya
firmemente instaurada expresién “morfologia
construccional” por la de morfodindmica ( “mory-
phodynamics” ); sin embargo, y dado el grado de
extension del término antiguo en diversos articu-
los importantes, asi como también en tratados ya
clasicos y de amplia difusion, he decidido seguir
haciendo uso del mismo. Esta concepcién posce
un eminente caracter internalista —el organismo
se construye a través de leyes propias—, pero que
nada tiene que ver con aspectos misticos que antes
se habian asociado a este modo de ver las cosas,
sino que m4s bien confluye con las posturas mas
recientes que se sostienen en el contexto de la
Biologia del desarrollo (¢f. ALBERCH, 1980, 1982).

Factor histérico-filogenético y factor fabrica-
cional

En los Moluscos, uno de los determinantes his-
toricos se refiere al modo de formarse la concha:
como tuvimos ocasion de ver en el apartado ante-
rior, ésta se forma por acreciones sucesivas de
material que da lugar a un cono recto o enrollado,
lo cual viene determinado histéricamente; tam-
bién histéricamente, el material que integra una
concha lo hallamos organizado segiin unas pocas
microestructuras, que probablemente son conse-
cuencia de ciertas disposiciones espaciales de las
matrices organicas (el que haya sélo un pequefio
conjunto de tipos de microestructuras esqueléti-
cas, en general, puede ser debido a limitaciones
fisico-quimicas impuestas por las intcraccioncs
entre la materia mineral y las matrices protéicas) y,
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en parte, de aspeclos aleatorios de la filogenia,
como comentaré en scguida.

KOBAYASHI in WATABE (1988), han visto una
asociacion generalizada entrc las microestructuras
y los taxones superiores de Bivalvia y Gastropoda
(tabla I). Aqui cabria mencionar los aspectos alea-
torios que acabo de citar en el parrafo anterior: en
las diversas rutas que tomé la diversificacion de
los Moluscos a partir del ancestro inicial, los pro-
cesos de especiacion, de naturaleza estrictamente
aleatoria en cualquicr caso, que darian origen a
cadauno de los antepasados basales de los difercn-

tes subclados del filum (Bivalvos, Gaster6podos, -

elc.), incorporarian al azar y, posteriormente, trans-
mitirian a todos los descendicnies, dentro del
subclado correspondiente, los genes que regirfan
ciertos tipos concretos de matrices proteicas, con-
dicionantes dc microestructuras determinadas; se
podria pensar que diversos mutantes de un mismo
gen o genes condujeran a un mismo resultado
microcstructural; ladeterminacion histérica, pues,
se referiria a grupos de alelos de un mismo gen o
genes. Seria, pucs, uno de los aspectos alcatorios
asociados al factor histérico-filogenético comen-
tados ¢n el apartado anlterior.

TABLA 1. Asociaciones (seglin WATABE, 1988) cntre microcstructuras y taxones de bivalvos.

Grupo Nacarado
Subgrupo nacarado compuesto
Subgrupo nacarado prismatico
Grupo Foliado

Subgrupo foliado prismético
Subgrupo foliado entrecruzado

Grupo lamelar cruzado

Varias combinaciones de estructuras fibrosa,
entrecuzada, lamclar cruzado compleja,
prismatica compuesta y/o homogénca.

Palcotaxodonta
Pteriomorphia y
Paleoheterodonta

Ptcriomorphia
Pteriomorphia

Arcoiday
Heterodonta

Es obvio, pues, que las caracteristicas microcs-
tructurales —ligadas a la historia del grupo y, por
tanto, a la filogenia— serdn bucnos caracteres
taxondmicos, ya quc la constriccion filogenética
imponc una limitacién casi absoluta a la variabili-
dad y, por definicidn, el caricter cn cuestion es
propio de los micmbros del grupo monofilético,
que como tal constituye un taxén natural (para un
tratamicnto exicnso de las relaciones entre Siste-
madtica y Morfologia en general, ¢f. DE RENZI,
1986a).

Otro aspecto importante ligado a la historia del
grupo seria el cardcter del manto como estructura
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hinchable (estructuras preu; cf. SAVAZZI, 1990;
SEILACHER, in litt.) mediante un fluido, en este
caso, agua; el manto est4 constituido por un doble
epilelio: uno, externo, en contacto directo con el
fluido extrapaleal, y otro interno; ambos sc sucl-
dan al periostraco en la abertura del cono; esto, si
no hay otros agentes que obren ¢n sentido contra-
rio, dalugar alas tipicas aberturas que observamos
cn muchos Moluscos. Esta seria, en el fondo, la
verdadera causa de la forma de la mayoria de
conchas. Sin embargo, ello comporta aspectos de
pura incvitabilidad fisica y, por lo tanto, fabrica-
cionalcs; es decir, una misma estructura podra
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producirse independientemente en grupos filoge-
néticamente poco relacionados. ;Qué pruebas
existen de que ello sea asi?. La de la regeneracion
es muy esencial; asf, en conchas dafiadas enlas que
se hadesprendido un fragmento, se puede observar
que la parte regenerada tiene un aspecto claramen-
te abombado, que demuestra la existenciade un te-
jido secretor subyacenite hinchado; scgiin SAVAZ-
ZI (op.cit.), 1a escultura que observamos en la con-
cha de muchos moluscos se deberia a la hinchazén
periédica de puntos del manto ya seleccionados.

Deseo aqui hacer algunos comentarios al res-
pecto: la hipdtesis parece funcionar bien ¢n el caso
de las fuertes varices de las conchas de Epitonium
scalare (LINNE) (cf. fig. 3F in SAVAZZ71,1990) que,
comoindica el autor, estin dcformadas cn aquellos
puntos en donde se adhieren ala vuclta precedente
y ello tiene lugar del modo que cabria esperar para
un globo inflado en forma de salchicha. SEILA-
CHER (1988) hace hincapi¢ sobre un mecanismo
semejante para dar razén acercadcla formacion de
16bulos, asi como de la formacién de subdivisio-
nes de estos o arrugas (“frilling”), en los septos de
los ammonoideos; los septos son pneus minerali-
zados, con puntos de fijacién del manto a la con-
cha; las arrugas, precisamente, scrian el efecto de
afiadir puntos de fijacién secundarios siguicndo
una jerarquia fractal (figuras 2A, 2B y 2C). Hay
una alternativa a esta altima explicacion, de cardc-
ter totalmente fisico; el mecanismo implicadoes la
produccidn de una estructura fractal en la frontcra
entre dos fluidos de viscosidad diferente (inestabi-
lidad de SAFFMAN-TAYLOR), lo que implica con-
siderar el manto, a efectos pricticos, como un
material fluido en contacto con el liquido cameral
(GARCIA-RUIZ et al., 1990). Sin cmbargo, habria
algunos puntos criticos en esta tiltima explicacién,
sobre todo las constancias de patrén propias dc las
lineas de sutura de los ammonites, que requeririan
informacién genética y epigendlica.

Todos estos aspectos podrian explicarse por di-
versos modelos conocidos en Biologia del desa-
rrollo. SAVAZZI (op.cit.) se da cuenta de que el
pneu es una explicacion mecanica de muchos
aspectos de la concha de los Moluscos, pero como
tal es insuficiente, ya que es un subproducto de la
coordinacidn epigenética que sc cstablece en el
sistema en desarrollo, y la concha, a su vez, €s un
subproducto de ese subproducto; asi, para explicar
la presencia de puntos de fijacién y aparicién

periddica de aspectos ornamentales, habla del
modelo de informacién posicional de WOLPERT
(¢f. WOLPERT, 1982), en que las células interpre-
tan su informacién posicional mediante una ade-
cuada diferenciacién celular, y ello debido a la
presenciade morfégenos, cuyaconcentracion varia
de un punto a otro del embrién o del tejido embrio-
nario concreto de que se trate (figura 2E); cn este
caso, el manto. Por desgracia, aunque laconchaes
un clemento formado durante el desarrollo, como
parte del sistema en desarrotlo que es el Molusco,
sc ha prestado muy poca atencidén a su génesis;
solamente desde el campo de la Paleontologia y
por parte de algunos bidlogos del desarrollo, aleja-
dos cn general del tema de la Malacologia, se han
estudiado algunos de los aspectos de su morfogé-
nesis. Si tomamos VERDONK et al. (1983), que
seria uno de los mds importantes compendios
sobre cl desarrollo en ¢l filum Mollusca, el tema de
la concha solamente cs tratado de una mancra
marginal, sin considcrar para nada la morfogéne-
sis de tan importantes aspectos como la microcs-
tructura o las difcrenciaciones morfolégicas que
presenta.

Una hipétesis acerca de la formacion de ciertos
tipos de ornamentacion. No todos los aspectos or-
namentales de las conchas de los Moluscos pare-
cen presentar evidencias tan claras de un manto
hinchado subyacente y fijado adeterminados puntos
o lincas dc la superficie interna o externa de la
concha, como sugierc la hipotesis del preu; estas
fijaciones ticnen, como caracteristica comun, el
dar origen a figuras de caricter quebrado; sin
embargo, para muchos tubérculos de gasterdpo-
dos, por cjemplo, en Cerithiacea (DE RENZI, ¢n
preparacion) hay que definir su base de manera
puramente convencional, puesto que no existe nin-
guna discontinuidad asimilable a una qucbradura
como en los dos ejemplos antes citados. Cierto que
existen modelos de formacion de patrones seriales
(“pattern formation’) que dan reglas gecométricas
para situar los elementos diferenciados (ver mas
abajo Modelizacion de la escultura y la colora-
cion), pero que no indican las caracteristicas con-
cretas del mecanismo de diferenciacion; un mismo
modclo podria ajustarse bien a procesos distintos;
en el presente caso, adherencias a la concha o el
mecanismo que se explicard a continuacién. El
argumento es el siguicnte: si el manto estd libre, es
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1
C

Gradxent?

Fig. 2. A, B y C. Los septos de los cefalépodos como estructuras pneu. A. El globo infantil envolvente muestra el
fundamento: un material eldstico se hincha mediante un fluido. En el interior del globo, tubos de plastico que
recordarian conchas de nautiloideos rectas, en donde se ha embutido un globo infantil lleno de yeso; cuando fragua,
se adapta a la forma del tubo y 1a parte libre tiende a formar una ciipula; ello recuerda los septos de los nautiloideos
representados a la derecha. B. En el caso de los ammonites, los septos recuerdan los mioseptos tensionales de los
peces, asi como los diafragmas mecénicos extendidos sobre estructuras rigidas; hay tres tipos de material
representados: (1), una burbuja de jabén; (2), una hoja de papel, y (3), una lémina de goma; la simulacién con esta
tltima es laque se aproxima més alas morfologfas septales de los ammonites, a causa de tener unaestructura aniloga
alade los tejidos implicados. En C vemos unos modelos puramente mecénicos, en que un diafragma hinchado estd
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fijado a unos puntos, de tres diversas maneras (1), (2) y (3); hay semejanzas con los septos reales representados por
(a), (b), (¢), (d), (e) y () (A, By C, de SEILACHER, 1988). D. Algunos tipos de ornamentacién-—granos, tubérculos,
etc.— podrian obedecer a hinchazones locales de células del epitelio paleal y no a expansién preu del mismo. Los
primordios de las estructuras dérmicas de los vertebrados —placodos— podrian ser un paralelo que fundamentara
esta hipétesis; (1) epitelio dérmico embrionario mostrando el proceso por el cual se deforman las células y originan
una hinchazén local (placodo); (2) imagen del mecanismo que produciria estos fendmenos: un citoesqueleto
eldstico y unas ataduras eldsticas que sujetan las células al sustrato subyacente; ello generaria un conjunto de in-
teracciones que puede simularse mediante ordenador (3) (segin OSTER & ALBERCH, 1982). E. El modelo de
Wolpert de la bandera francesa; (1) representa un tejido indiferenciado, que pasa a (2), con tres tipos de
diferenciaciones que, convencionalmente, denominaremos "azul", "blanca" y "roja", como la bandera francesa; (3)
da idea del posible mecanismo: un gradiente espacial de un morfégeno, con dos concentraciones umbral, T, 'y
T, » determinard la diferenciacién por medio de tales umbrales (de RANSOM, 1981). F. Fendmenos de regenera-
cién en dos Cerithiacea. a, y a, corresponden a una vuelta relativamente joven y a la tltima vuelta, respectivamente
de un ejemplar de “Cerithium" margaritaceum, del Nedgeno, que muestra cn a, la regeneracién depués de una
posible amputacién del manto (ver texto); el aspecto de 1a parte regeneradarecuerda una fase anterior, representada
por a,, perdiéndose el caricter de los tubérculos espinosos gruesos fe, que sin embargo apareceran hacia el final
(ejemplar del Peabody Museum de la Universidad de Yale, invertebrados fésiles, YPM 31904). b muestra una
vuelta depredada en un ejemplar de Turritella carinifera, del Eoceno, que presenta una rotura que, sin embargo,
no afectd al manto, puesto que parece haber continuidad de oramentacién (misma procedencia, ejemplar YPM

31906). Ambos ejemplares dibujados con cdmara clara por el autor.

muy dificil pensar en hinchazones locales, puesto
que la presién del fluido, sin ninguna constriccién,
tendera a expansionar el tejido uniformemente. Mi
hipétesis, que habria que verificar, consistiria en
un manto actuando como un preu, que prestaria la
configuracién general, y en el cual, determinados
grupos de células podrian presentar mayor pro-
minencia a causa de un cambio en la forma celu-
lar. Este modelo estaria en relacién, mas bien, con
el de la formacién de los placodos en 1a embriogé-
nesis del epitelio dérmico de los Vertebrados (cf.
OSTER & ALBERCH, 1982), que implica reaccio-
nes viscoelasticas del citoesqueleto celular (figura
2D). Otra hipdtesis que tambien implicaria reac-
ciones viscoelasticas del citoesqueleto de las célu-
las del manto, sin necesidad de deformacién local
de las mismas, seria la invaginacion de partes del
manto, de hecho, observaciones directas de cortes
histoldgicos a las que he tenido acceso gracias a la
amabilidad del Dr. Antonio Checa, de Granada,
muestran zonas del manto altamente plegadas.
OSTER & ALBERCH (op.cit.),basdndose cn eviden-
cias histoldgicas, postulaban un modelo de propa-
gacién de una perturbacidn puramente mecdnica,
tanto para el caso de los primordios de la piel de los
Vertebrados, como para procesos que implican
pliegue, como es ¢l caso de la gastrulacion; en el
caso del manto de los Moluscos, la situacién puede
ser muy distinta y podria valer tanto este modelo

como uno de informacion posicional, por el cual,
una concentraciéon determinada de morfégeno
pudiera inducir una deformacién en un conjunto
de células. Si el periostraco actda como un iempla-
do para la superficie de la concha, reflejaria en
negativo, como huecos, estos abombamientos del
manto, que luego la concha volveria a reproducir
en positivo.

Patrones divaricados. Muchas conchas de Mo-
luscos exhiben patrones de muy diversa naturale-
za que SEILACHER (1972) intuyd, a través de un
cuidadoso estudio comparativo, como producidos
a través de un mismo principio morfogenético.
Tales patrones aparecen basicamente en Bivalvia
y se pueden agrupar bajo el denominador comin
de patrones divaricados,los cuales se caracterizan
por cortar las lincas de crecimiento; estos se refie-
ren a las costillas, la coloracién, los surcos y los
tridngulos de mineralizacién (ver un ejemplo de
escultura en la figura 4D, y otro de coloracién en
la SD(1)). Estamos frente a un aspecto puramente
fabricacional; ninguna de estas estructuras es
adaptativa, en ¢l sentido de seleccion de las mejo-
res variantes hereditarias, ya que sélo se hereda la
capacidad morfogenética. Si el portador de un
aspecto de este tipo tiene ventajas para interactuar
con ¢l medio, ¢sto €s un puro efecto, como se
comentd anteriormente, que hay que distinguirlo
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dc una funcién. Comentaré csto mas a fondo en ¢l
préximo apartado, ya quc cntra de lleno en el
terrcno de las exaptaciones.

Regeneracion. Las conchas de los moluscos
suelen sufrir lesiones durante su desarrollo. Exis-
ten evidencias en la mayoria de ellas, tanto actua-
les como {6siles, y cllo se debe, en gran parte, a
depredacion. Martinell y su equipo han realizado
numerosos estudios en este sentido en Espafia,
desde un punto de vista icnolégico y palcoicnold-
gico,dado elimportante contenido en informacion
palcoecolégicaque tales fenémenos presentan (ver,
para una sintesis, MARTINELL, 1989); sin embar-
£0, no es éste mi propdsito aqui. En este apartado
desco tratar, aunque dc manera somera, ¢l tema dc
laregeneracion de 1a concha, que se produce en el
caso de que la depredacién no tenga éxito y el
molusco sobreviva aclla (ver MARTINELL, op.cit.,
fig. 3).

GILI (1991; pp. 28-31) hace una revision dcl
tema referida a la familia Nassariidae (Gastropo-
da) y menciona que en muchos casos —en orna-
mentaciones que varian a lo largo de la ontoge-
nia—laconcharegenerada presenta laornamenta-
cion correspondiente a los estados juveniles; en
cambio, otras veces se forman estructuras que
corresponden a cstados mas avanzados cn la onto-
genia de la ornamentacion. Para él, los animalcs,
aunque hayan dcjado dc formar un clemento escul-
tural, mantienen la capacidad de generarlo cn
determinadas condiciones; todo pareccria indicar,
segiin cl mismo autor, la represion de una capaci-
dad funcional, “si todo va bicn”, a partir de deter-
minado momento del crecimicnto.

Para mi, existe una vision alternativa; obscrva-
ciones dircctas de lesiones producidas por depre-
dadores en Cerithiacca me han permitido constatar
los siguientes hechos: a) continaidad estricta del
patron de ornamentacion, y b) produccién de una
zonadec aspecto difuso y regencracién de un patron
en una fase mis juvenil hasta alcanzar otra vez cl
patron que habia en el momento en que ¢l acto
depredador tuvo lugar. La restauracion del patrén
en continuidad (figura 2Fb) significaria que el
manto no habria sido Iesionado y que, en ¢l caso de
Cerithiacca, suconcha turriculada capacitaria a los
animales para retraerse en clla profundamente al
percibir,de unmodo uotro, al predador (Seilacher,
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comunicacién personal). Si esto es asi, ¢l caso b),
que sc corresponde con ¢l primero de los citados
por Gili, tendrfa que ver con la climinacién de la
parte mds nucva del manto. En cste caso, 1a expli-
cacién no cstaria tanto en recuperar una capacidad
funcional reprimida sino en quc afloraria, cn la
zona dc secrecion de la concha, una porcién del
manto no dafiada pecro dejada atrds por cl creci-
micnto; al situarse otra vez en el borde de la
concha, volveria a actuar, pcro no porque el manto
se modificase en su ontogenia. En este cjemplo, el
complejo concha-manto acaba dando la ornamen-
tacion terminal que, sin la interrupcidn, se hubicra
producido (figuras 2Fa, y 2Fa,); estamos, pues
{rente aun caso tipico de canalizacién del desarro-
llo. El que tal caricter esté tan canalizado es una
valiosa indicacion de su bondad para cl uso en
Taxonomia.

En dltimo lugar, cl segundo caso descrito por
Gili podria cxplicarse de la siguiecntc mancra: s
posible quc una ligera lesién del manto conduzca
a una interrapcién de la sccrecién y la continua-
cién de la ontogenia del tejido sc manifestard en la
concha solamentc ¢n un momento posterior. Sin
embargo, todo esto son hipétesis que requeririan
verificacién experimental.

Modelizacién de la geometria de la concha. Si
considcramos ¢l modo de formacién de la concha
por acrecién, tal y como lo hemos descrito ante-
riormente, estamos ¢n condiciones de traducir a un
modclo basado en un conjunto de unas pocas
instrucciones gcométricas simples los condicio-
nantes del legado filogenético de las conchas de
los Moluscos; es decir, podemos hacer una simu-
laciéon morfo-tcorética de los distintos tipos de
conchas (¢f. GouLD, 1970, pp.89-90). Un modelo
dc tal tipo scrd, de acucrdo con RAUP (1972), sim-
bdlico, determinista y estitico. Su aspecto simbé-
lico s obvio: traduccién a pura gecomctria y poste-
rior simulacién de las instrucciones gcométricas
mediante ordenador; es detcrminista en cuanto
que no hay ninguna condicién que introduzca azar
o probabilidades, y es cstitico porque no suponc-
mos que haya interacciones cibernéticas cntre los
distintos estados quc adopta el sistema.

El primero en formular, como hipétesis, que la
concha enrollada de las distintas categorias mayo-
res de los Moluscos podria ser reducida a las
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variaciones de unos pocos pardmetros en un modelo
geométrico simple, fue Thompson en 1917
(THOMPSON, 1942); en la misma obra invoca el
precedente del gedmetra Moseley, que a princi-
pios del siglo XIX habia concebido las conchas
espirales de los Moluscos como un haz de espira-
les logaritmicas estiradas a lo largo de un eje de
enrollamiento (recuérdese que la espiral logarit-
mica es plana); ello quierc decir que si proyecta-
mos cualquiera de estas cspirales estiradas sobre
un plano perpendicular al eje de enrollamiento, ob-
tendremos la tipica espiral logaritmica. Sin embar-
go, verificar la hipétesis de Thompson en su propia
época hubiera sido algo imposible; sélo el adveni-
miento de los ordenadores con capacidad gréfica
pudo desatar este nudo gordiano.

Fue el paleontSlogo David Raup quien sent las
bases paraello en un trabajo general (RAUP, 1966),
que ya no sélo se ocupaba de las conchas enrolla-
das de los Moluscos, sino también de las de otros
inveriebrados, tales como los Bragquidpodos. Par-
tiendo del supuesto de espiral logaritmicaestirada,
concibié dos formulas generales en coordenadas
cilindricas, que son

D r =1, W=
@) yy=y, W/ +r1 T (W -1)

Las coordenadas cilindricas de un punto sonr,
Yy Y D; el proceso simula como pura geometria el
crecimiento por acrecidn a partir de la linea cerra-
dainicial —supuesta plana, para simplificar—que
limita la concha embrionaria; la traduccion de di-
cha linea cerrada a términos geométricos la con-
vicrte en curva generatriz inicial; un punto cual-
quiera de la curva generatriz inicial queda defini-
do por 1, y, y @=0; si hacemos variar @, cada punto
de la curva generatriz inicial modifica sus coorde-
nadas de acuerdo con (1) y (2), describiendo una
espiral estirada. Su interpretacién es como siguc:
la acreci6n afiadiria, marginalmente, una cicrta
cantidad de material; lanuevalineacerrada o, sim-
plemente, curva generatriz, que continia siendo
plana, formara un dngulo con la inicial; es dccir, es
como si el borde del manto se hubiera situadoen el
nuevo plano por un giro de dngulo @; ahora bien,
al mismo tiempo, hay crecimiento; es decir, la
nueva curva, con respecto a la antigua presenta
mayores dimensiones (drea mayor); es decir,ocurre
como si la curva cerrada inicial se expansionara;
ademds, en los gasterdpodos y en los bivalvos, el
enrollamiento no es planispiral: el giro de dngulo

@ conlleva una traslacion a lo largo del eje de en-
rollamiento.

En las expresiones (1) y (2) aparecen tres para-
metros constanies, de 1os cuales dos son altamen-
te relevantes: se trata de W y T; W refleja la tasa
de expansion de la vuelta respecto a un giro @,
micntras que T mide la tasa de traslacion de la
vuelta a lo largo del eje de enrollamiento. Ambos
parametros son constantes; su constancia asegura
que la forma de la curva generatriz, que la pode-
mos medir mediante un tercer pardmetro S, no
varia durante la simulacion, y esto parece cumplir-
se dentro dc ciertos limites, cosa que discutiré mas
tarde; en general, si suponemos que la curva gene-
ratriz inicial no es tangente al eje de enrollamiento,
sino que estd a una cierta distancia del mismo (lo
que en términos naturales equivaldria a hablar de
conchas umbilicadas, cuyo ejemplo mis llamativo
serian las de los gasterépodos pertenccicntes al
género Architectonica),entonces hemos de definir
un cuarto parametro, la distancia relativa al eje de
enrollamiento, D, que tampoco varia cuandoen las
férmulas (1) y (2) W y T son constantes. S y D no
aparecen en las formulas, sino que solamente son
consccuencia de la forma de la curva generatriz
inicial y de su distancia relativa al eje de enrolla-
miento, ambas implicitas en nuestra manera de
definir y posicionar la curva generatriz inicial. Por
tiltimo, el pardmetro r_mide la distancia al eje dc
enrollamiento de un punto intcrior a la curva
generatriz inicial; si la curva es una circunferencia
o una elipse se clige su centro; su traslacién define
la dc toda la curva generatriz.

(Es esto un mero divertimento matemdtico o
abre perspectivas sobre aspectos bioldgicos mds
profundos?. Una primera consecuencia de la simu-
lacion mediante (1) y (2) —manteniendo una curva
generatriz circular a diversas distancias relativas
del eje de cnrollamiento D (entre 0 y 1), indepen-
dientemente de las variaciones de W (entre 1y 10°)
y T (entre 0 y 4) y simulando todas las combina-
cioncs posibles de los valores dc los cuatro pard-
metros— es que obtenemos el correlato geométri-
co de todas las posibles morfologias naturalcs
(figura 3A); ya sélo por esto: la corrcspondencia
entrc unas estructuras biolégicas y unas reglas
geométricas, ya hubiera valido la pena; hay algo
comun entre ambas que ha de ser objeto de nuestra
investigacion; pero hay mas: surgen combinacio-
nes de pardmetros que originan superficies espira-
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les enrolladas que no aparecen en la naturaleza.
Obsérvese que el plano (W,T) determina las for-
mas para las cuales D=0; es decir, las que ticnen
como correspondientes naturales conchas no
umbilicadas; en cambio, el plano (W,D) determina
superficies enrolladas con T=0, que reflejan lo que
en la naturaleza son conchas planispirales, bilate-
ralmente siméiricas. Para cstas altimas, la expre-
sién (2) se convierte en
B) Yp=y, W

Un aspecto interesante de las superficies planis-
pirales, definidas mediante este modelo, es que la
espiral resultante de la interseccion con el planode
simetria es una espiral logaritmica. Si cortamos
una conchade Nautilus por el plano ecuatorial, que
determina su simetria bilateral, la espiral sc ajusta
muy bien a la espiral logaritmica.

La observacion de la figura 3A nos muestra que,
desde un punto de vista natural, existen muy pocas
combinaciones posiblcs de W, D y T. Una gran
parte no tiene correspondencia con conchas reales
de Moluscos. No es mi interés aqui comentar ¢l
diagrama de RAUP (1966) con todo detalle; para
elloremitoal lector a dicho trabajo y alaexcelente
sintesis que hizo GOULD (1970; pp. 92-96). Lo que
sf me interesa es razonar acerca de algunos aspec-
10s que surgen cuando trabajamos en morfologia
tedrica. Los gasterépodos y los ammonoideos son
moluscos univalvos; en cambio, los miembros de
laclase Bivalvia quedan caracterizados por poseer
una concha dividida en dos piezas que sc articulan
entre si por una charnela y ambas son conos
enrollados,en principio bilatcralmente simétricos.
Las explicaciones de por qué los univalvos estin
restringidos a unas combinaciones concretas de
valores de W (entre 0y 10), T (entre O y 4) y D
(entre 0y 0.5 0, mis raramente, 0.6), mientras que
los bivalvos tienen valores de W comprendidos
entre 10 y 108, de T variando enire 0 y 1.5, y D,
entre 0y algo mas de 0.2, pueden enfocarse de una
manera estéril o de una mancra fructifera. La via
estéril ¢s lamds simple: la evolucion todavia no ha
tenido tiempo de producir tales morfologias.

El procedimiento fructifero de abordar la cues-
tién eselde contemplar las relaciones entre la geo-
metriade laconchay el animal que laha producido
y ¢s albergado por clla o bien la contiene. Consi-
deraremos sélo ¢l caso en que 1a concha es usada
como exoesqueleto. El problema se puede des-
componer en dos partes: el aspecto adaptativo y el
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aspecto arquitecténico. Aunque tenga que avanzar
cosas referentes al tema de la adaptacién, objeto
del préximo apartado, comenzaré por un andlisis
muy general del significado adaptativo de las
conchas externas en Moluscos (que vale para
cualesquiera otros invertebrados). La funcién mas
primaria de una concha es la protectora. En formas
univalvas, la abertura —a no ser que se cubra
mediante un opérculo, y ello no ocurre siempre—
permite entrada libre a cualquier ser que esté
“interesado” por lo que hay en el interior (léase
predador, por ejemplo) o amaterial inerte, de cual-
quier origen, que puede perjudicar seriamente la
fisiologia y el comportamiento del molusco. Por
tanto, si la abertura es pequefia en relacién al
volumen total de 1a concha, todos estos problemas
quedan minimizados; la traduccién geométrica de
cste requerimiento es que W tenga unos valores lo
mads bajos posibles. No hay ningiin motivo arqui-
tectural que impida organizar ¢l cuerpo de un
univalvo en una concha de gran abertura; sin
embargo, desde el punto de vista adaptativo no
seracficaz y laseleccion tendida climinar, de buen
principio, tales formas.

Si tomamos el caso de los miembros de la clase
Bivalvia, la proteccion queda asegurada por dos
valvas que ajustan bien; en cambio, aqui si que hay
importantes problemas arquitecturales y, por tan-
to, de constriccion debida al propio disefio: el
primero de ellos es que una estructura formada por
dos valvas articuladas debe crecer de modo que
siempre quede libre la articulacién; un segundo
problema es el de acomodar un par de musculos
aductores en posicién adecuada sobre la superficie
interna de la concha y cuya fuerza, reflejada por su
seccion, sea suficiente para cerrarla. El requisito
de articulacion tienc dos soluciones geométricas:
aumentar T o aumentar W; sin embargo, la primera
ticne el inconveniente de contradecir el segundo
requisito, referido a la forma y disposicién de la
musculatura, ya que se puede ver que con T alta,
por grande que sea W, la curva generatriz final es
demasiado pequeiia para todos los requerimientos
de la musculatura aductora y para su disposicion,
que en ning(n caso seria cfectiva. Algo parecido
ocurriria para conchas altamente umbilicadas (va-
lores de D mayorcs que 0.5 o 0.6). Por tanto, la
solucidn arquitcctural requiere altos valores de W
combinados con bajos valores de T y D.

Todas estas razones nos muestran como hay un
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importante conjunto de combinaciones de W, Ty
D no aprovechables ni por moluscos univalvos ni
por moluscos bivalvos. No obstante, al modelo de
Raup se le ha achacado el no tener presente un
hecho que es m4s la norma que la excepcion en
Biologia: que cuando una estructura organica
aumenta de tamafio, suele cambiar de forma —en
cuanto a proporcioncs—, sobre todo cuando de su
superficie dependen funciones que sirven al volu-
men total del organismo; por ejemplo, la seccidén
de la musculatura aductora en relacién con su
capacidad decierre de las dos valvas. El cambio de
forma concomitante con el aumento de tamafio se
conoce bajo el nombre de alometria y es, en tiltima
instancia, efecto del crecimiento diferencial de
unas partes respecto de otras (¢f. HUXLEY, 1972;
GOULD, 1966). Pues bicn, ¢l modelo de Raup,
basado en la constancia de W, S, T'y D, proporcio-
na superf{icies cuyas proporciones no varian conel
aumento de tamario; s decir, su traduccidn biold-
gica seria lade conchas creciendo isométricamen-
te. En bastantes casos, muchas conchas crecen
alométricamente de manera significativa; por
ejemplo, Melanopsis dufouri (BRITO et al., 1988)
muestra crecimiento alométrico para laalturadela
concha en relacion con la anchura de 1a misma (en
realidad, ambas magnitudes son funcién de las
tasas de expansién y de traslacién de la vuclta); no
obstante, su desviacion con respecto al crecimien-
to isométrico, aunque estadisticamente significa-
tiva, es muy pequefia, y podemos aceptar, para esta
concha, el crecimientoisométricocomo unabuena
aproximacién; en otros casos, la desviacién es
considerable; asi, los Cerion cstudiados por
GOULD (1984), en que incluso ¢l autor contempla
tres fases diferenciadas de alometria.

RAUP (1966) ya cra consciente de ello y permi-
tia violaciones de la constancia de los pardmetros
de su modelo; si esto es asi, las conchas simuladas
cambian de proporciones durante el crecimiento y
la proyeccion de cualquiera de las espirales estira-
das sobre un plano perpendicular al eje de enrolla-
miento puede no scr ya una espiral logaritmica.
Por ejemplo, aunque referido a Protistas, DE REN-
ZI (1988) mostraba que en varios conocidos géne-
ros de Macroforaminiferos de enrollamiento pla-
nispiral, la espiral contenida en el plano de sime-
tria bilateral del caparazdn se caracterizaba por se-
guir un modelo logistico en coordenadas polares.
En una concha de los Cerion anteriormente cita-

dos, un andlisis simple como el que muestro en la
figura 3C pareceria indicar un modelo logistico
para las dos primeras fases indicadas por GOULD
(1984), pero lo que ocurre es que esto sélo es
aparente, ya que no existe eje de enrollamiento
(ver explicacion de la fig. 3C). La tercera fase
marca ya unadiscontinuidad, por cuanto cambiala
orientacién del proceso de acrecion.

No obstante lo dicho, el modclo de RAUP, atin
presumiendo constancia de pardmetros, puede dar
lugar a alometrias en general si se repara en la
definicién de W. Esta tiene dos definiciones para
las conchas planispirales (DE RENZI, en prepara-
cién; no presento aqui la discusién general para
conchas con T distinta de 0), dadas por las expre-
siones (1) y (3):

@)W = (/™ = (/)™
lo cual implica
) 1o/ = 1%,

Esta igualdad implica semejanza constantc
(isometria, en términos biolgicos); ello se traduce
en

(6)r=ay
para todo valor de @, siendo a una constante; si no
se cumple, una explicacion pucde ser que laexpan-
siondc la vueltaen el sentido marcado porel eje en
que medimos r diferira de la cxpansion de la vuelta
en el sentido marcado por el eje en que medimos y.
Esdecir, nuestro modelo se amplia a un pardmetro
mds, ya que W se desdobla en Wy Wy; ello
equivale, pues, a alometria, puesto que s a conse-
cuencia de no cumplirse (5). La expresion de esto
¢S como sigue:

(D 1y=1, W=

®B) ys=y, W 2

Sicliminamos é entre ambas expresiones, obte-

Ncmos
O)ry=ay,

que cs la férmula de la alometria clasica, con
(10)b=In W, /In W
(IMa=r,/y?

KULLMANN & SCHEUCH (1970, 1972) se plan-
tcaron este problema para los ammonoideos; su
resolucién implicabaconsiderar laexpansion dife-
rencial de diversos pardametros propios de los
ammonites, tales como el radio de las espirales
externa y la del ombligo, 1a anchura de 1a vuelta y
el 4rca de su seccion; todos ellos, en realidad,
serian consecuencia del diferente comportamiento
de r e y dado por (7) y (8). La aplicacién de mi
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Fig. 3. A. Versién simplificada del modelo de RAUP in ALEXANDER (1990). Los valores de W van de 1 a 10%; los
deT,de0 a4, ylosdeD,de0a 1;vereltexto. B. Simulacién aproximada (1) de Paracravenoceras ozarkense (2),
en el que hay una ligera diferencia, aunque significativa estadisticamente, entre W y W : que la diferencia entre
ambas sea pequefia, es posible que se deba a una cuestién de mi estimacién de las mismas [(2) procede de RAUP,
1967]. C. Estudio del cambio de radio r (ordenadas) de revolucién a revolucién (abscisas) en Cerion excelsior
Gould, 1984 cfectuado sobre una figurade GOULD (1984) y redibujada por mi aladerecha; el crecimiento logfstico
€s puramente aparente, ya que no hay eje de enrollamiento definido: si se observan las suturas entre las vueltas,
cambian de orientacién —a difercncia de lo que se obscrva en la figura 5C—, lo cual es una prucba de la carencia
de eje de enrollamiento: aquf tendria aplicacién un método de sistema de referencia mévil, como el representado
por la figura 3D. D. El modelo cinemético de ACKERLY (1989), de sistema de referencia mévil. En (a) se ven los
tres tipos de movimientos que puede realizar una curva generatriz en orden a generar una concha; en (b) estdn

representados los pardmetros basicos que usa ACKERLY; los ejes son definidos para cada posicién de la curva
generatriz.
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modelo al crecimiento alométrico de Paracrave-
noceras ozarkense, cjemplificado por RAUP (1967)
en este sentido —a pesar de que W es constante en
la seccién ccuatorial y que, por tanto, ésta es una
espiral logaritmica— justifica, a través de la simu-
lacién, lo que he dicho anteriormente (figura 3B).

Normalmente, s¢ asocia la espiral logaritmica,
que es una figura autosemejante, ala isometria. En
este caso, podriamos obtener una superficie enro-
llada alométrica con una espiral logaritmica como
seccion ecuatorial. De hecho, Checa (comunica-
cién personal) concluye esto mismo parael casode
Nautilus, pero a partir de otros presupuestos, algo
distintos de los del modelo de Raup; sin embargo,
creo que este ultimo todavia puede ser muy dtil,
con esta modificacién y sus consecuencias para
conchas de tasa dec traslacidon no nula. CHECA
(1991) ha mostrado un procedimiento de morfolo-
gia teérica denominado de expansion sectorial, el
cual se funda en concebir 1a concha como un con-
junto independiente de espirales estiradas (heli-
coespirales) que unen puntos homologos sobre la
superficie de la concha y ello hace que la seccidn
de esta superficie pueda ser considerada como un
conjunto de puntos obtenidos al interceptar las he-
licoespirales. El modelo considera que dos puntos
homoélogos cualesquiera limitan un sector que
puede expandirse o contracrse durante la ontoge-
nia y, mediante un parametro diferencial, cuantifi-
ca esta tasa de expansion. El autor concluye que la
expansion y el solapamiento de las vucltas pueden
modificarse por cambios en la tasa de expansion
sectorial, y ello lo aplica a diversas clases de Mo-
luscos; en estoradicaria larazon dc muchas alome-
trias.

Ahora bicn, aun dando razén de las alometrias,
el modelo de Raup no se puede usar con toda ge-
neralidad, aunque cs una aproximacion muy (til
por el pequefio nimero de pardmetros (cinco, todo
lo més) que necesita. Su problema esencial es que
hace uso de un cardcter geométrico sinequivalente
bioldgico: 1a presencia de un eje rectilineo de en-
rollamiento; asi como la curva generatriz inicial
tiene su equivalente bioldgico, el eje, en realidad,
surge como algo puramente aparcnte, a consc-
cuencia de ciertas mancras de producirse la acre-
cién. La concha del ammonoidco Nipponites, es-
tudiado por OKAMOTO (1988), s¢ presenta como
una estructura sin orden aparente, y ello porque su
aspectoretorcido nada tiene que ver con una dispo-

sicion alrededor de un eje rectilineo; sin embargo,
tal concha posece una clevada regularidad. Y ello
nos introduce en un nuevo campo de la morfologia
tedrica del enrollamiento.

La existencia de un eje de enrollamicnto presu-
pone un sistema de referenciafijo, yaque basta dar
la distancia a él y a un plano perpendicular al
mismo, junto con ¢l dngulo de revolucion alrede-
dor del primero, para fijar la posicion de cualquier
punto de la curva generatriz; el procedimiento de
expansion scctorial de CHECA (1991) también
presupone una referencia fija. La no existencia de
un eje de enrollamiento nos priva de una herra-
mienta sencilla de la Geometria analitica; no obs-
tante, la Geometria diferencial nos resuelve el
problema; esta disciplina ensefia que, para una
curva en el espacio, podemos usar un sistema de
referencia externo a ella, pero también podemos
hacer uso de un sistema de referencia asociado a
cada punto de la misma. Aplicado esto a la Morfo-
logia tcdrica, llegamos a modelos de sistema de
referencia movil (¢f. OKAMOTO, 1988; ACKERLY,
1989; Savazzi, 1990).

No es mi propdsito introducir aqui tales procedi-
mientos, ya que implican unos minimos conoci-
micntos de Geometria diferencial, tales como los
triedros moviles de referencia a lo largo dc una
curvaespacial, asociados alosconceptosde curva-
tura y torsion de la misma, relacionadas por las
ecuaciones dc Frenet. Una introduccién sencilla a
estos temas la puede encontrar el lector en los
capitulos 1, 2 y 3 de STOKER (1969). Los modelos
que surgen son de cardcter cinemdtico, 0 sea, se-
mejantes a los de aquella parte de la Fisica con la
que se vincula la Geometria diferencial; el movi-
miento es ¢l de la curva generatriz, que emigra de
una posicién aotra por reglas localmente definidas
(ACKERLY, 1989) —la figura 3D muestra los
conceptos bédsicos del sistema de Ackerly, que son
de comprensién simple—; esto dltimo estd de
acuerdo con uno de los aspectos estudiados por la
Geometria diferencial en curvas y superficies: las
propiedades en un entorno de un punto; es decir, en
lo pequefio. OKAMOTO (1988) fue el primero en
hacer uso de estas técnicas para el estudio de los
ammonites heteromorfos de apariencia mas irre-
gular, con el modelo de tubo creciente, €l cual,
segiin su autor, puede ser aplicado a cualquier tipo
de concha enrollada con seccion circular, sin defi-
nir ningiin sistema de coordenadas. La compren-
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sion de la concha completa de Cerion excelsior,
mostrado en la figura 3C, tendria que ver con este
otro tipo de modelos.

Esta breve revision nos muestra la utilidad de la
generacion geométrica de las conchas aproximdn-
dola a una gencracién gcométrica de la ontogenia;
sin embargo, hay m4s cosas dtiles a considerar; los
parametros de estas simulaciones ticnen corres-
pondencia con aspectos bioldgicos, y ello les da
significacién en dicho contexto; hay muchos tra-
bajos de biometria de Moluscos —y de otros
organismos— en que s¢ mide por medir; en unos
casos, de buena {é, pero en otros, quiza porque
hace bonito o “riguroso” analizar, con complejos
métodos de analisis multivariante, enormcs matri-
ces de nameros y con ello se queda, ademis,
investido como mago de la tribu. Sin embargo,
muchas de estas medidas, o bien no tienen signifi-
cado bioldgico o, si lo ticnen, se oculta cn la
marafia de datos. Si en vez de hacer uso de tales
medidas, trabajamos con los pardmetros del mode-
lo de Raup o de los otros modelos aqui comenta-
dos, nuestros resultados de andlisis bioestadistico
tendrén sentido bioldgico; es mds, el nimero de
variables a analizar serd mucho mds pequefio; ya
habremos avanzado en la reduccién de la comple-
jidad, que esuno de los propdsitos del andlisis mul-
tivariante; asi, una concha no planispiral, dc acuer-
do con el modelo de Raup ampliado a un parame-
tro mas con mi modificacidn, incluird sélo cinco
pardmetros. Estos variardn de organismo a orga-
nismo en una misma poblacién y podremos anali-
zar sus relaciones; podremos ademds efectuar
comparaciones interpoblacionales e interespecifi-
cas, asi como dar razén de las mismas en un
contexto bioldgico; ello abre, pues, una nueva via
para la biometria y bioestadistica en Malacologia
(cf. comentarios al respecto en DE RENZI, 1988, p.
398).

Modelizacion de la escultura y la coloracién.
Ya se dijo anteriormente que se podia simular la
activacién de mecanismos que darfan lugar a cam-
bios en la topografia local del manto (escultura) o
a la secrecién de pigmentos que serian incorpora-
dos a la concha (coloracién). También sc dijo
alguna cosa acerca de la vaguedad con que tales
modelos describen [os patrones de ornamentacion
de las conchas; sin embargo, mecanismo y patrén
quedan bien definidos en lo referente al color. En
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este terreno se han invocado los mecanismos clé-
sicos de autocatdlisise inhibicién de largo alcance.
Los patrones de coloracion divaricados responde-
rian a procesos de este tipo, en que una célula
sccretora de pigmento, situada en cl borde del
manto, “contagiaria” a su vecinay ésta, después de
algun retraso, iniciaria la secrecion del pigmento;
es decir, el pigmento autocataliza su propia pro-
duccién. El retraso se deberia a una oscilacién
biol6gica por la cual, la fase productora del pig-
mento seria breve, mientras que 1a improductiva
seria larga en comparacion. Esto se deberia a los
efectos de una sustancia inhibidora que, al ir des-
cendicndo su concentracion en una célula, permi-
tiria que la presencia de una pequeiia cantidad de
pigmento difundida activara otra vez su produc-
cion en la mencionada célula. Si el contagio no
fuera retardado, la coloracién seria conmarginal
(MEINHARDT, 1984).

ERMENTROUT et al. (1986) proponen, a partir de
ideas expuestas anteriormente por uno de ellos
(Campbell), que las células del manto responsa-
bles de la pigmentacién tendrian un comporta-
miento parccido al de la mayoria de las células
secretoras cn otros organismos; es decir, la secre-
cién se produciria por impulsos nerviosos y, siesto
es asi, desde el punto de vista paleobiolégico seria
posible scguir la evolucién del sistema nervioso de
los moluscos a través de su magnifico registro
fésil. Segin los autores, el modelo diferirfa de
otros semejanics, talcs como el antes citado de
Meinhardt, en que dependcria de las propiedades
“no locales” de las redes nerviosas, ya que las
incrvacioncs conectarian células que no estin
necesariamente cerca unas de otras y ello daria
lugar a in(cracciones cooperativas de largo alcan-
ce.

MEINHARDT & KLINGLER (1987), por iltimo,
dan una revision muy amplia del problema de los
patrones de color; ¢l mecanismo de reaccién-
difusion daria razoén hasta de los patrones mds
complcjos; ¢l pigmento continuaria teniendo ca-
rdcter autocatalitico (activador) y difusible; dnica-
mente el inhibidor, cuya concentracion iria reba-
jandosc ostensiblemente en oscilaciones sucesi-
vas, frenaria su produccion periddicamente. Para
ambos autores, cste modelo no serfa incompatible
con otros tales como ¢l de inervacién ncural que se
ha descrito antes.

Todos estos trabajos parten de simulaciones por
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ordenador de modclos mateméticos que, aunque
simples, ya no son de la sencillez dcl modelo de
Raup para la geometria de las conchas; por ¢llo, no
serdn expuestos aqui, ya que no ¢s mi intencion
pasar a describir estos modelos en detatle. No
obstante, se fundan en ideas dc la Biologia mole-
cular del desarrollo y, por tal motivo, tiencn valor;
ademds, tienden a repetir bien los patrones natura-
les de las coloraciones de los moluscos al efectuar
las simulaciones. Deseo, pues, excitar la curiosi-
dad del malac6logo frente a los mismos mediante
la bibliografia citada, sobrc todo MEINHARDT
(1984) por su sencillez y auscncia de aparato
matematico.

La escultura, como ya se dijo, puede ser simula-
da mediante los mismos modelos; lo que ya no
dicen es que clase dc fenémenos se localizarian:
puntos de fijacién del manto sobre la concha ya
formada (preu) o dilatacién local de ciertas célu-
las.

Morfologia tedrica y Biologia. El propésito se-
ria el de llegar a conectar los modclos morfo-tco-
réticos con los mecanismos biolégicos subyacen-
tes (SAVAZZ1, 1990); ya hemos visto algo de esto
para los patrones dc color. También se ha hablado
de la teoria del preu, para los aspcectos geométri-
cos, asi como tambicn de la teoria de la informa-
cién posicional, pero,como dice SAVAZZI (op.cit.),
introducir en el programa de simulacién de formas
propiedades de las estructuras pneu, asi como
también la distribucién de los morfégenos impli-
cada por la teoria de la informacién posicional,
puede complicar mucho las cosas. Otro aspecto a
tener en cuenta es que modelos de caricter estric-
tamente mecédnico (como el del preu o ¢l de las
respuestas celulares viscoeldsticas), o los de reac-
cidn-difusién e informacidn posicional, atienden,
como ha dicho EDELMAN (1988), a aspectos par-
ciales relevantes de la morfogénesis, pero no van
al meollo profundo de la misma: para todos parece
claro que la superficie celular esel aspectoclave de
cualquier localizacion de los procesos morfogené-
ticos, pero la cuestién esti en como se relacionan
los procesos de desarrollo controlados genética-
mente de un modo primario con aquellos otros de
control mecanico primario; segtin el mismo autor,
such linkage assures signaling across borders of
cell collectives to induce the next step of gene
expression as a function of history, thus yielding

form. Sc (rata, pues, dc una intcraccién compleja
entre ambos conjuntos de factores: genéticos y
mecanoquimicos. Remito al lector a este libro
apasionante, ya que no es mi proposito desarrollar
aqui su temadtica, sino suscitar su interés.

Con todo esto, creo que han quedado perfilados
algunos problcmas de fondo en lo que se reficre a
la relacién entre la concha y el animal que la
scgrega. Ahora bien, ¢l animal cncara sus diversas
construcciones con el medio que lorodea, y aquies
dondc se prueban como aptas, ya sea en sentido
adaptativo o exaptativo, mientras que en Otros
casos pueden resultar neutras respecto de la apta-
cion.

Factor adaptativo

Unode los aspectos mds estudiados de la concha
delos Moluscos es la relacion de ésta con el medio
desde el punto de vista adaptativo. De todos los
grupos de Moluscos, y dada la indolc dcl trabajo,
se consideraran solamente los pertenccientes a las
clases Bivalvia, Gastropoda y Cephalopoda.

Antes de pasar al estudio dc los aspectos adap-
tativos de estos tres grupos, deseo hablar de algo
que ticne relacion con una de las funciones prima-
rias de la concha de los moluscos, como es la
proteccion. Un componente de la funcién protec-
tora queda determinado por la gcometria de cada
grupo taxondémico concreto, como ya fue detalla-
do anteriormentc y no hace falta repetir. Otro com-
ponente de esta funcién, comin a todos los taxo-
nes, ¢s la resistencia mecanica. ALEXANDER (1990)
destaca ¢l hecho de que la resistencia a la tension
de las conchas de los moluscos es menor que la del
hueso compacto y, en cambio, son mds rigidas que
aquél; esta rigidez mayor es debida a que el conte-
nido mineral de las conchas es mucho mayor que
el del hueso. Ambos materiales recucrdan mucho
sustancias artificiales como la fibra de vidrio,
compuesta de filamentos de vidrio en una matriz
de resina, que tiene una resistencia a la rotura
mayor que el vidrio masivo. La mayor resistencia
a la rotura de conchas y huesos respecto a los
minerales puros seria debida a causas anélogas (la
presencia de conquiolina u osteina) a la de la fibra
de vidrio respecto al vidrio.

ALEXANDER (op.cit.) seiiala que ¢l ndcar es mds
resistente que las conchas de microestructura en-
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trecruzada; los moluscos mas primitivos poseen
nécar, pero la microestructura mas comun es la
segunda en las formas derivadas. Ello parcce rela-
cionado, segiin el mismo autor, con ¢l menor coste
metabdlico y la resistencia no tanto a la rotura
como a la perforacién. Aqui vemos como ¢l com-
promiso entre varias {unciones hace que no sc¢
alcancen 6ptimos en ninguna de ellas.

Pasaré, a continuacién, a comentar los rasgos
adaptativos de los tres taxones antes mencionados.

Bivalvia. Muchos micmbros de la clase son en-
dobiontes; asi, la scleccion de determinadas mor-
fologias apunta a un mejoramiento de la capacidad
de los Bivalvia para penctrar en sedimentos blan-
dos; una aproximacidn por la via de la simulacién
mediante modelos fisicos permitid a STANLEY
(1975) sacar algunas conclusiones al respecto
(figura 4A).

Aunque en realidad no se trate de funcién pro-
piamente dicha, sino de simple efecto rclacionado
con morfologias ligadas al factor fabricacional,
vale la pena hacer algunas consideraciones acerca
de los patrones divaricados mencionados anterior-
mente. Algunos tipos de escultura divaricada
ayudan a sus portadores a la penetracion en sedi-
mento blando por un efecto balancin; al mismo
tiempo, la forma de dicha escultura impide el
retroceso (figuras 4C y 4D); cuando cllo es asi
(SEILACIIER, 1972), la variabilidad para dicho
cardcter se reduce considerablemente en las pobla-
ciones, siendo predominantes aquellos patrones
de escultura divaricada mas eficaces en la penetra-
cion del sedimento blando; aunque ello pucda
recordar la accidn de la scleccion natural sobre 1as
variantes hereditarias, no ticne que ver con ¢lla,
puesto que tales variantes no s¢ heredan.

Esto merece un comentario aparte: hay otro caso
en el que no hay herencia directa, que es el de las
modificaciones ecofenotipicas ligadas a la norma
de reaccion; esto ocurre cuando el organismo se
adapta a unas condiciones iinicas para él; por
ejemplo, la adecuacion de la forma cxterna a un
espacio limitado de antemano, que es lo que ticne
lugar para muchos moluscos gregarios, como son
las ostras o los rudistas. Aqui, lo que est4 regulado
genéticamenic cs la mencionada capacidad de
adaptabilidad (cf. DERENZI, 1982). Sin embargo,
los patrones divaricados variables pueden surgir
de la descendencia de cualquier individuo de la
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poblacién sin ningln cardcter inicial de norma de
reaccion ad hoc; ello es asi porque dentro de lare-
gularidad hereditaria del patron, ésta es sensible a
las condiciones iniciales (cf. SEILACHER, in litt.)
del desarrollo, como se podria predecir a partir de
la teorfa del caos, tal como se dijo anteriormente;
en un caso como el de los bivalvos, en que la
mayoria son estrategas de r y, por tanto, dotados de
alta fecundidad, cada individuo originara
potencialmente fodas las variantes, incluidas las
favorables; por tanto, la tria de estas no equivaldra
a ninglin cambio de frecuencias génicas cn la
poblacidn. Otro tanto cabe decir para patrones de
color divaricados; si el animal vive enterrado o su
concha esta cubierta por un peridstraco, su efecto
es nulo, pero en Pteria zebra (SEILACHER, 1972)
sus bandas oscuras y su transparencia la hacen
invisible cuando se sitia sobre ¢l hidrozoo hués-
ped; el efecto serd tanto mas bueno cuanto mas
coincida el disefio del patrén del bivalvo con el
disefio del patrén de ramificacién del hidrozoo. En
cambio, si no hay efecto para su portador, en un
caso (cscultura) y enotro (color), la variabilidad se
manifiesta en toda su extension.

Otro aspecto importante de las conchas en Bi-
valvia es la comisura; en una mayoria de casos son
lisas y, practicamente, contenidas en un plano,
perocxisten grupos de comisura plegada—eneste
caso, por efecto preu—, que se dan en diversos os-
treidos tanto fésiles —mesozoicos, sobre todo—
como actuales. Se ha visto que cllo tiene relacion
no tanto con proteccion frente a la entrada de sedi-
mento (asi, el géncro Arctostrea, del Cretacico, se
halla en la creta, cuyo tamafio de grano cs finisimo
y pucde penetrar por cualquier comisura entrea-
bierta por estrecha que sea), como con una eficaz
distribucion dcl agua de la corriente inhalante
sobre la branquia, asi como también con la expul-
sién endrgica de la corriente exhalante, a fin de
arrojar los productos de desecho lo mas Icjos
posible delanimal; ello es mostradoen la figura4B
(CARTER, 1968; SAMBOL & FINKS, 1977).

SEILACHER (1984) distinguia diversas adapta-
ciones en ciertos grupos de Bivalvos, una vez eli-
minadas las constricciones impuestas a los mis-
mos por su historia y adaptacioncs iniciales. Asi,
recliners y mud stickers en fondos blandos. Los
primeros, con amplia supcrficie, s¢ apoyan sobre
clfondo apartir de diversas estrategias: la forma de
herradura, propia de la anteriormente citada Arc-
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Arctostrea E topha

Konbostrea Saccostrea

Fig. 4. A. Simulacién de la penetracién en sedimento blanco (burrowing ) por bivalvos efectuada por STANLEY
(1975); 1as barras someten a movimiento de balanceo el "rébot” que simula el bivalvo; los dngulos de las barras se
tomaron a partir de las evidencias suministradas por la diseccién de animales vivos. B. Comisuras plegadas en la
ostra cretcica Arctostrea; la circulacién del agua actia muy directamente sobre la totalidad de la branquia como
muestran los tres cortes en la cispide, la parte media y el valle de cada pliegue comisural: la branquia puede actuar
eficazmente gracias aladistribucién de corrientes organizadas por la comisura (de CARTER, 1968). C. Laescultura
divaricada de los bivalvos y la penetracién en sedimentos blandos. Tal escultura presenta un aspecto asimétrico,
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como las Lejas de un tejado, aterrazada (hay gasterépodos no divaricados en que tal ornamentacién aparece y cumple
servicios semejantes) y tal disposicién impide el retroceso cuando el animal penetra haciendo uso del pie, como se
ve en (1); algo parecido ocurre con los esquis (2), que permiten avanzar pero no retroceder (de SEILACHER, 1984).
D. Yoldia y Divaricella serian un ejemplo del mecanismo usado para penctrar en el sedimento; en este caso,
balanceo y apertura de las valvas (de SEILACHER, 1984). E. Recliners. Aumento de tamafio y engrosamiento de
la valva inferior permiten la estabilizacién en Arctosirea, que se mantienc a flote en fondo blando ampliando la
superficie mediante la forma de herradura; Lopha se mantiene a flotc gracias a la ampliacién de superficie obtenida
al tomar forma de abanico; en ambas, las fuertes ormnamentaciones crean superficie suficiente para mantenerlas fijas
en el sedimento blando (escala, 1 cm; de SEILACHER, 1984). F. Mud stickers. En Konbostrea, el animal habita
s6lo la parte més alta de la concha y se fija al fondo blando como un bastén (stick ); en Saccostrea, unade las valvas
crece en forma cénica estrecha y es la que se clava en el fondo; la otra actida como un opérculo; ello recuerda a los

rudistas (escala, 1 cm.; de SEILACHER, 1984).

tostrea; la forma flabeliforme, propia de Lopha
(figura 4E). Los scgundos son de forma delgada,
lineal, penetrando en el fondo blando con las dos
valvas, como Kombostrea, o introduciendo pro-
fundamente sélo una de ecllas (Saccostrea); ver
figura4F. Ambos grupos de ejemplos proceden de
Bivalvos secundariamente adaptados a fondos
blandos y derivan de otros que fucron cementan-
tes.

El conocido grupo extinto de los Rudistas, con-
cretamente la familia Hippuritidae, ha sido clarifi-
cado desde el punto de vista funcional por SKEL-
TON (1976). La valva opercular (izquierda) posee
un sistema de canales radiales quec acaban concc-
tdndose con poros que s¢ abren al exterior en la
partc superior de la valva, y es posible que porellos
circularan corricntes de agua. Parece haber evi-
dencias de que las paredes de los canales radiales
estarian cubiertas por el manto ciliado, que origi-
narfa corrientes de manera que el agua se dirigiria,
en sentido radial, hacia las aberturas marginales
del canal, que se abren alrededor de toda la comi-
sura, lo cual serfa ¢l probable mecanismo de con-
duccion de las particulas alimentarias.

Gastropoda. Y a sc dijo al principio que la infor-
macién funcional que han proporcionado las con-
chas de los gasterépodos hasta ahora era muy
inferior a la que exhiben las de los bivalvos, pero
ya comienzan a haber estudios al respecto. LINS-
LEY (1977) destacaba aspectos puramente mecani-
cos en cuanto al modo de vida del animal y la
posicién de la concha sobre ¢l mismo (figura 5A).
Sila concha es transportada encima del cuerpo, el
centro de gravedad del conjunto (concha+animal)
sc dispone sobre la lineca media de la masa cefalo-
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pedal; por detorsién e inclinacion se logra hacer
descender ¢l centro de gravedad lo mds posible;
cllo comporta una modificacién abertural, de
mancra que ¢l plano de la abertura es tangente a la
vuelta ocupadapor el animal, 1o cual redundaen su
proteccién (ante ¢l peligro, ¢l organismo se cubre
litcralmente con un casco, que es la concha, sobre
la masa cefalopedal; figura 5B). Si no se¢ cumple
csta modificacion de la abertura, el gasterépodo
posee un plano abertural que contiene el eje de
enrollamiento; entonces, el caracol no mantiene su
concha en posicion dorsal normal y permite que
aquélla descanse sobre el sustrato; por tal motivo,
es raro que tengan algin tipo de locomocion.

SIGNOR (1982) sefialaba que los gasterépodos
de concha turritcliforme actuales poscen los si-
guientes modos de vida: epibionte mévil, sedenta-
rio (tanto epibionte como cndobionte) y penctra-
dor activo. Lo que busca entonces es hallar corre-
lacioncs entre esos modos de vida y las caracteris-
ticas de las conchas, siempre que estas sean mayo-
res de 1 cm. de largo. Por cjemplo, los plicgues
columelares parece, aunque no es seguro, quc
aumentan el drea de inscrcién del misculo colu-
melar; para las formas turritcliformes no parece
scr asi, ya que en cllas tal misculo no se origina
sobre dichos plicgues. Parece que 1a funcién de los
mismos es impedir ¢l desplazamiento del misculo
columelar a lo largo del eje de la concha cuando
aquél se contrae fuertemente; dicho misculo apor-
ta fuerza de penetracion, Por tanto, las conchas tu-
rritcliformes de animales penctradores es probable
que refucrcen el miasculo columelar con pliegucs,
cosa que no tienc por qué ocurrir en sedentarios o
en cpibiontes en gencral.

El mismo autor afirma que la seccion aplanada
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eje de Architectonica
eirollamlento Plano de abertura
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Fig. 5. A. Las "leyes" de la forma de la concha de los gasterdpodos; la ley de la abertura radial, en que el plano de
la abertura de la concha contiene, practicamente, el eje de enrollamiento y hace que el animal no viva con el plano
dela abertura paralelo al sustrato y conlleva el sedentarismo; el ejemplo es Architectonica, enningiin caso soportan
la concha encima de la masa cefalopedal; la ley de la abertura tangencial asegura el paralelismo del plano de la
abertura con el sustrato; entonces, la concha se puede afianzar bien sobre el cuerpo y el animal puede moverse;
Distorsio tepresentaria la excepcidn, ya que distorsiona el enrollamiento de modo que la concha acaba
descansando sobre el sustrato y, por ello, el animal deviene sedentario, como los de abertura radial (de LINSLEY,
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1977). B. Onychochilus (gasterépodo paleozoico), que se podria interpretar, por su aspecto hiperstréfico, como un
animal cuyo plano de abertura tangencial haria disponer la masa de la concha sobre la cabeza (de LINSLEY, 1977).
C. Piychocaulus verneuili, del Devénico inferior, posee vueltas aplanadas y carece de ornamentacion; ello hace
pensar en un modo de vida endobionte; si se tiene en cuenta que su columela tiene un reborde que recordaria los
pliegues columelares de los penetradores turriteliformes modernos (ver texto), seria un dato més a favor de tal in-
terpretacién (de SIGNOR, 1982). D. (1) Patrén de color en Nautilus (orientacién de vida), que s¢ ha mostrado 1itil
en el camuflaje; (2) y (3), el ammonites Normannites cn oricntacién de vida, como Nautilus, mostrando el juego
de luz y sombras que tendria en zona fética, gracias a su oramentacién, y que serviria para camuflarlo (de COWEN

et. al., 1973).

de las vueltas es muy apta para la penetracion
acliva en sustrato blando; en cl caso de conchas
con igual volumen, las de seccién aplanada ten-
drédn un drea menor dc contacto con el sustrato y,
de cste modo, minimizaran la encrgia que hay que
emplear para venccer el rozamicnto. En cambio, los
gasteropodos cpibiontes y sedentarios no neccsi-
taran estar sujetos a una morfologia dc este tipo,
sino que podran exhibir vueltas de perfil redondea-
do. Por el mismo principio, las conchas con espi-
nas o tubérculos prominentes no son aptas parauna
penetracion rdpida en sustrato blando (figura 5C).

SAvAZzI (1989) reexamina la relacién entre
mecanismode penetracion cn sustrato blandoy or-
namentacién en los gasteropodos. De diversas
especics procedentes de distintas localidades
geogrificas —desde los mares italianos hasta las
Filipinas—, observa que la penetracion consiste
en una secuencia de Lres episodios con caricter re-
petitivo; el primero consiste en excavar ¢l sustra-
to con el pie; ¢l scgundo, cn arrastrar la concha
hacia delante y hacia atrds, micntras que el tercero
consiste en balancear la concha alrededor de su cje
longitudinal. El caso de los gasterépodos, como ¢l
de los bivalvos, representaria un proceso de penc-
tracién discontinuo, implicando un ancorajec ¢n
cada avance, que impide el retroceso del animal y
pueda efectuar un nuevo movimiento de penetra-
cion, lo cual conlleva un tipo de escultura asimé-
trica, como muestra la figura 4C(1) para los patro-
nes divaricados de los bivalvos; la asimetria impi-
de cl retroceso y, al mismo tiempo, hace que la
friccién en la direccién de avance sca minima.
Savazzi cita, ademds, otros requisitos formulados
por Seilacher, en un trabajo anterior, al respecto;
entre otros, que tal ornamentacion sca io mds lisa
posible en la seccion més ancha de la concha, para
minimizar al maximo la superficie y el rozamien-
to.

La rcunién de todos estos requisitos produce las
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tipicas conchas con escultura con aspecto de teja-
do en conjunto —ver lo dicho antcriormente para
muchas esculturas divaricadas en bivalvos—, con
la partc mas prominente opucsta a la direccion de
penetracion; ahora bien, algunos gasteropodos en-
dobiontes, como los Naticidae, se envuelven con
el manto para penctrar los sedimentos; por tal
motivo, la esculturano esrelevante y, en este caso,
no cxiste; hay otras excepciones en que la concha
no es usada en la penctracién. Sin embargo, el
grupo de los gaster6podos prescnta menor fre-
cuencia de esculturas de penetracion a causa de la
diversidad dc sus habitos vitales; ahora bien, para
SAavazzi (1989), ello no estaria relacionado con
constricciones filogenéticas, ya que cuando se
desarrolla tal tipo de ornamentacion posce la mis-
ma espccializacion y diversificacion que en otros
tipos de invertebrados.

Cephalopoda. La concha dc los cefaldpodos, al
revés de ladelos bivalvos y 1a de los gasterdpodos,
no permite un intercambio libre de materia, sino
que éste se ha de produciratravésdel sifanculo. Lo
que entra son gases y agua; estc ¢s ¢l modo de
opcracidn de esta estructuray, si cllo es asi, éstc la
hace muy apta como mecanismo de flotacién. En
esta direccién han ido numerosos estudios, como
por cjemplo, el de RAUP (1973), SAUNDERS &
SHAPIRO (1986) y SWAN & SAUNDERS (1987).
Para cstos dos dltimos autores, la capacidad para
flotar, la cstabilidad y la orientacion de un cefald-
podo con concha cn el agua se puede predecir en
funcién delos siguientcs términos: 1a geometria de
laconcha, la longitud de 1a cAmara de habitacién y
la densidad de los tejidos, de la concha y del agua.
En este sentido, Nautilus ha sido muy apreciado,
ya que permite verificar las hipdtesis deducidas
desde un punto de vista teérico. Los célculos y las
simulaciones s¢ pueden efectuar por medio de
diversas técnicas de microordenador. En Nautilus
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hay una distancia importante entre el centro de
gravedad y el de flotacién, lo que confiere una
elcvada estabilidad a la concha; sin embargo, esto
es también una desventaja, ya que limita conside-
rablemente su agilidad y flexibilidad de maniobra,
lo cual es causa de que no pueda girar el contorno
de la abertura mas que unos pocos grados ni que
tampoco pueda yacer sobre uno de sus flancos.
Ahora bien, las fluctuaciones c¢n la longitud de la
camara de habitacién no influyen ni en la orienta-
cion ni en la estabilidad.

Por dltimo, la coloracion de Nautilus se ha
considerado como un buen camuflaje; al tratarse
de una patrén divaricado (figura 5D(1)), aunque
exista variabilidad, se ha de considerar como un
producto fabricacional con variantes fenotipicas
no hereditarias; por tanto, estamos en un nuevo
caso de estructura con cfecto, perono con funcidn;
es decir, se trata de una exaptacion que facilita el
camuflaje. Para COWEN et al. (1973), esta caracte-
ristica podria indicar algo acerca de la naturaleza
adaptativa dc la ornamentacién en los ammoni(cs;
es decir, la repeticion de tipos semejantes de cos-
tulaci6n en diferentes linajes podria tener que ver
con su uso adaptativo; plantcan también que tal
propuesta habria de tomarse con precaucion (por
¢jemplo ;son muy variables 0 poco variables tales
patrones?). Lo primero que afirman es que la
costulacion corta las lineas de crecimiento, como
los patrones de coloracion; segin los mismos
autores, este rasgo implicaria algo mas que defen-
sa contra la abrasion o la depredacion a causa del
refuerzo de la pared de la concha que cllo signifi-
caria; en realidad, la costulacion de las conchas
daria lugar a un jucgo de luces y sombras si el
animal habitara en la zona f{6tica (figuras SD(2) y
SD(3)); tal juego paralelizaria el patron de color
que observamos en Nautilus y, por tanto, obraria
como camuflaje. Desde un punto de vista taxono-
mico, éste seria un ejemplo de carcter no utilizable
en sistematica; diferenciar especies de ammonites
en una asociacion de formas proximas por diferen-
cias en el patrén de costulacion seria un grave
error. S6lo en casos como los que constatan CHE-
CA & WESTERMANN (1989) —Ilos ammonites pla-
nulados—, existen conchas cuyas costillas tiencn
la misma direccion que las lineas de crecimiento,
lo cual ya nada tiene que ver con el patron divari-
cado; las ventajas que proporcionarian a sus po-
seedores estarian relacionadas tanto con el camu-

flaje como con la proteccion del peristoma en las
formas jovenes, ya que al coincidir las costillas
con las lineas de crecimicnto, lo reforzaria. Este
tipo de patrones si que originarfa variantes heredi-
tarias susceptibles de seleccion y, por tanto, de
refinarse como adaptaciones. En este dltimo caso,
al ser una estructura adaptativa y, por tanto, varia-
ble ante distintas presiones de scleccion, tampoco
constituiria un caracter taxonémico vélido.

CONCLUSION

La concha de los moluscos es una estructura
muy importantc de los mismos y, en muchos
aspectos, desconocida, sobre todo, en lo que se
refiere a su morfogénesis. Esta entrafia claves
importantes para el uso de la concha en Taxono-
mia, asi como también para la interpretacion fun-
cional de la misma. En cuanto a la utilizacién de
determinados rasgos de las conchas como caracte-
res taxondémicos, hay quc tener presente su origen;
he insistido sobre algo tan frecuente como los
patrones divaricados por su aspecto llamativo y su
aparicncia tan dispar; hacer separaciones, en un
conjunto general de formas, por el aspecto distinto
de su divaricacion puede constituir un grave error.
Hay que saber reconocer si una costulacidn tiene o
no tal origen. Los ruidos de fabricacion de todo
tipo durante la morfogénesis de las conchas hay
que eliminarlos como posibles caracteres taxon6-
micos (ver mas abajo).

Las conchas presentan, a su vez, multitud de
aspectos relacionados con la aptacion en general.
A lo largo del trabajo he mostrado que existen
adaptacioncs y exaptaciones; hay caracteres apta-
tivos en que los cambios en su base genética se tra-
ducen en variacién fenotipica; sobre esta variabi-
lidad fenotipica hereditaria actda la seleccion na-
tural y conduce al predominio de la variante mas
ajustada a cada situacién ambiental, que de esta
manera es transmitida a la descendencia. Esto
resulta, pues, en adaptacién, como es ¢l caso de la
costulacién conmarginal en los ammonites. En
otros casos, no hay fundamento hereditario de las
variaciones de los rasgos fenotipicos aptativos;
existe una herencia general del patrén, pero sus
variaciones son debidas a pequeiios cambios de las
condiciones iniciales de su expresion, de tipo
epigenético. Entonces, a diferencia de las adapta-
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cioncs, tales rasgos no cumplen una funcién sino
que producen un cfecto beneficioso en su portador,
que sin cmbargo no tienc un gen especifico para
transmitir dicho cardcter a su descendencia. Es el
caso dela costulacion divaricada de muchos bival-
vos (penetracion en sustrato blando) o los patrones
decolor divaricados al descubierto (camuflajc), cn
bivalvos o Nautilus. Ello comporta, pues, exapla-
cién.

Saber reconocer si las variaciones en las estruc-
turas de las conchas son o no cl resultado de
cambios ¢n ¢l sustrato genético es algo realmente
importante para el malacélogo. También es impor-
tante considerar qué estructuras son altamentc
variablcs y cuales no lo son apenas; en este tiltimo
caso hay dos altcrnativas: a) que se pueda recono-
cer que la ausencia de variabilidad sea producida
por procesos de pura inevitabilidad fisica (ruidos
de fabricacién) o b) que sca una opcién morfoldgi-
ca no incvitablc; csto iiltimo significaria que la
estructura en cuestion es algo ligado a 1a historia
del grupo, en ¢l nivel taxondmico correspondicn-
te, y con valor sistematico si sc usa cn dicho sen-
tido, al contrario de aquellos aspectos definidos en
a), que a consecucncia de su incvitabilidad {isica
pueden aparecer cn taxoncs filogenéticamente muy
distantes.

Las estructuras altamente variables pucdcnrela-
cionarsc o no con laaptacidn en general; cuando tal
relacion existe, la variabilidad tiende a reducirsc;
en caso contrario, no. Tal ¢s ¢l caso de las adapta-
ciones y exaptaciones consideradas antcriormen-
te. Pero alo largo del trabajo sc han registrado dos
tipos distintos de adaptacién: la de scleccién de
caracteres hereditarios con mayor ajuste a su fun-
cidny latipica norma de reaccidon de muchos orga-
nismos (las ostras que se adhieren al sustrato por
cementacién y “copian” su textura sobre la super-
ficic de 1a valva cementada, entre otros cjemplos),
lo cual, al contrario, da origen a una enorme va-
riabilidad, ya que cada organismo sc ajusta a las
condiciones particulares en que vive, que son
tinicas para ¢l. Hay una permisividad genética,
esta vez seleccionada, para que cllo sea asi.

Una mayor consideracidn hacia cstos principios
puede abrir nucvas perspectivas en la investiga-
cién malacoldgica, y los mismos principios son
aplicables a los tejidos vivos. En consecuencia, si
el aporte de nucvasideas y no la meraacumulacién
de hechos es lo que puede hacer avanzar cualquier
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cicencia, los puntos de vista de la morfologia cons-
truccional constituyen uno de los carriles de avan-
ce para el estudio dec los moluscos vivientes y
f6siles.
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